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РАННИЙ ЭМБРИОГЕНЕЗ ЛЕГКОГО 
У НЕКОТОРЫХ ЗУБАТЫХ КИТООБРАЗНЫХ 


Водные млекопитающие, будучи вторичноводными животными, сохранили легочный 
тип дыхания, характерный для наземных видов. Однако адаптация к водному образу 
жизни обусловила необходимость специализации и перестройки ряда важнейших систем 
организма и, в первую очередь, системы органов дыхания, которая характеризуется 
рядом специфических особенностей (Г.асозе, Вапагітопі, 1926; №іѕІоскі, 1942; Клей- 
ненберг, 1956; Яблоков, 1961; $Шрег, 1962; Берзин, 1971; "Нестеров, Шапунов, Матише- 
ва, 1971; Бійечау, 1972; Кооутап, 1973 и др.). Несмотря на то, что морфологические 
проявления адаптации легкого к водному образу жизни выявлены, ранний эмбриогенез 
органа не изучен. В литературе имеются лишь описания отдельных зародышей каша- 
лота; вхлючающие и описание органов дыхания (Голуб, Леонтюк, Новиков, 1968, 1970). 
Вместе с тем; изучение особенностей и закономерностей эмбрионального развития лег- 
ких у морских млекопитающих может способствовать пониманию ряда адаптивных черт 
строения, их происхождения и функции. 

Материал и методы. Изучали ранний эмбриогенез легких у кашалота (Рћуџѕеѓег 
саюдоп 1.) и черноморской афалины (Тигѕіорѕ ігипсаіиѕ ропіісиѕ Вагараз В). Ма- 
териалом послужили 20 серий срезов эмбрионов кашалота длиной от 8,5 до 
360 мм и 13 серий срезов эмбрионов дельфина длиной от 23,6 до 112 мм, а так- 
же отдельные легкие крупных плодов и новорожденных дельфинов от 280 мм до 
123 см длины. Материал фиксирован в 10 %-ном нейтральном формалине. Эмбрионы 
залиты в парафин и порезаны на серии срезов толщиной 15—20 мкм с последующей 
окраской гематоксилин-эозином, азановым методом Гейденгайна, по Харту, а также 
на выявление мукополисахаридов (ШИК-реакция и сочетанная реакция ШИК-Хейла) 
и белков. Ряд зародышей тотально импрегнирован солями азотнокислого серебра по 
Бильшовскому-Буке. Срезы толщиной 5—7 мкм из отдельных органов крупных плодов 
окрашены теми же методами. 


Результаты исследования. У зародышей кашалотов 8,5 мм длины 
каудальный конец дыхательной трубки разделен на два бронха, закан- 
чивающихся эпителиальными почками, которые погружены в приморди- 
альные мезенхимные закладки легких. У зародышей кашалота 13—19 мм 
длины в закладке легких появляются бронхи 3-го порядка (рис. 1, а). 
Все бронхи выстланы многорядным эпителием. Эмбрион дельфина 
длиной 23,6 мм характеризуется наличием бронхов четвертой генерации 
и началом формирования фиброзно-хрящевой оболочки: под многоряд- 
ным эпителием определяются сгущения клеток мезенхимы (рис. 1, б). 
Закладку легкого пронизывает сеть кровеносных сосудов, сопровождаю- 
щих разветвления бронхиального дерева. 

У зародыша кашалота длиной 35—36 мм (дельфина 46 мм) брон- 
хиальное дерево усложняется (рис. 1, в). Эпителий крупных бронхов 
собирается в складки, что связано с развитием в бронхиальной стенке 
гладкой мышечной ткани. Слой мышечных элементов определяется 
и в бронхах 4—5-го порядков. Постепенно (дельфин длиной 55 мм) ме- 
зенхимная закладка легкого начинает интенсивно накапливать кислые 
мукополисахариды, в ней выявляется мощный остов аргирофильных во- 
локон. Зародыш кашалота этой же длины отличается началом диффе- 
ренцировки хрящевых колец в бронхах. В главных бронхах они образо- 
ваны прехондральной тканью; бронхи 2-го порядка имеют закладки 
неполных мезенхимных колец. У зародышей дельфина длиной 63 и 72 мм, 
кашалота длиной 72 и 85 мм среди интрапульмональных бронхов можно 
выделить три группы, различающиеся по степени дифференциации брон- 
хиальной стенки (рис. |, г). Наиболее крупные бронхи содержат заклад- 
ки колец из прехондральной ткани. Вторую группу составляют бронхи, 
в которых хрящевые кольца образованы мезенхимными закладками. 
К третьей группе относятся мелкие бронхи, образованные только эпите- 
лием с подлежащим слоем миобластов. Все бронхи выстланы многоряд- 
ным эпителием. 

У зародышей дельфина длиной 82 мм процесс дифференцировки хря- 
щевых элементов бронхиального дерева распространяется дистальнее: 
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закладки хрящевых колец в бронхах 1—2-го порядков представлены 
прехондральными элементами с признаками основного вещества, в то 
время как в бронхах 3-го порядка они еще образованы сгущением ме- 
зенхимы. Мелкие бронхи выстланы двухрядным эпителием. У зародышей 
кашалота длиной 105 мм количество генераций бронхиального дерева 
увеличивается, и процесс созревания хрящевых закладок распростра- 
няется в бронхи 3—4-го порядков. У зародышей дельфина длиной 


Рис. 1. Формирование бронхиального дерева легкого в раннем эм- 
бриогенезе кашалота и дельфина: 


а— кашалот 13 мм длины; 6 — дельфин 23,6 мм; в — дельфин 46 мм; г— 
дельфин 63 мм (а, в — гематоксилин-эозин; б — ШИК-реакция; г — Бильшов- 
ский-Буке; а, б, г — об. 9, ок. 5; в — об. 4,5; ок. 5). 


112 мм и кашалота длиной 151 мм бронхи 1—2-го порядков имеют 
хрящевые кольца, образованные эмбриональным хрящом. В бронхах 
3-го порядка закладки хрящевых колец еще неполные, образованы пре- 
хондральной тканью. Фиброзно-хрящевая оболочка этих бронхов содер- 
жит и гладкомышечные клетки. В мелких бронхах хрящевые закладки. 
образованы сгущением мезенхимы; между эпителием и хрящом распо- 
ложена мышечная оболочка (рис. 2, 6), являющаяся основой для обра- 
зования мышечно-эластических сфинктеров. 

В главных и долевых бронхах плодов кашалота длиной 280—320 мм 
можно выделить слизистую, подслизистую, фиброзно-хрящевую и адвен- 
тициальную оболочки. В средних и мелких бронхах оформлена мышеч- 
ная оболочка (рис. 2, в, д). Мышечный слой сформирован и в бронхио- 
лах. В слизистой оболочке развито мощное сосудистое сплетение. 
У плодов дельфина длиной 280 мм впервые определяется закладка 
респираторных отделов легкого (рис. 3, а): появляются полости различ- 
ной величины в виде пузырьков, выстланных кубическим эпителием. 
(будущие альвеолы). Межальвеолярные перегородки широки (20— 


56 Вегтн зроло2ии 10894 № ® 


Морфология 


30 мкм) и заполнены множественными сетями кровеносных сосудов. 
Артериальные сосуды легкого содержат эластические волокна в виде 
одиночных мембран. Эластических элементов в соединительной ткани 
еще нет. У плодов кашалота длиной 360 мм, дельфина — 370`мм процесс 
«охрящевания» захватывает почти все бронхиальное дерево, и только 
самые мелкие бронхи хряща не содержат. Респираторный отдел легкого 
характеризуется небольшим увеличением количества альвеол. В соеди- 


Рис. 2. Структура главного (а) 
и интрапульмональных бронхов 
различных генераций (6—9) у 
плодов кашалота и дельфина: 


а — дельфин 110 см длины; б — кашалот 151 мм; в, д — кашалот 280 мм; г — 
дельфин 123 см (а, в, г— азан; 6б, д — гематоксилин-эозин; а — об. 9, ок. 5; 
б—г — об. 20, ок. 5) 


нительной ткани легкого появляются эластические волокна. Межаль- 
веолярные перегородки содержат сформированную двойную капилляр- 
ную сеть, присущую водным млекопитающим. 

Незадолго до рождения (плоды 100—110 см длины) главные бронхи 
дельфина имеют сформированную стенку (рис. 2, а). Слизистая оболоч- 
ка этих бронхов выстлана многорядным эпителием. Подэпителиальная 
соединительная ткань содержит мощный каркас из продольно ориенти- 
рованных эластических волокон. Развиты слизистое и подслизистое 
кровеносные сплетения, лежащие в несколько ярусов и состоящие из 
сосудов лакунарного типа. По протяжению крупных бронхов определя- 
ются закладки бронхиальных желез, клетки которых накапливают 
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секрет, содержащий кислые мукополисахариды. Средние и мелкие брон- 
хи желез не содержат. Фиброзно-хрящевая оболочка жесткой конструк- 
ции. Крупные бронхи образованы эмбриональным хрящом с небольшим 
количеством основного вещества и изогенных групп клеток. В терми- 
нальных отделах бронхиального дерева (до респираторных бронхиол) 
хрящевые закладки имеют прехондральную структуру. Во всех крупных 
бронхах развит эластический каркас. Множественные эластические 


Рис. З. Строение альвеолярных отделов легкого в позднем эмбриоге- 
незе дельфина: 


а — 280 мм длины; 6б — 100 см; в — 110 см; г — 123 см (а — гематоксилин- 
эозин; б — ШИК-Хейла; в — азан; г — Харта; а, 6б — об. 20, ок. 5; в, г — об. 9, 
ок. 5) 


мембраны содержат также интрапульмональные артерии; эластические 
волокна определяются и в стенках вен. В респираторных отделах раз- 
личимы альвеолярные ходы мешотчатой формы, заканчивающиеся фор- 
мирующимися альвеолами (рис. З, в), которые, однако, еще невелики, 
спавшиеся. Межальвеолярные перегородки становятся тоньше, мини- 
мальная толщина их составляет 5—8 мкм; они содержат двойную 
капиллярную сеть (рис. 3, б), окружающую альвеолы. Легкое новорож- 
денного дельфина (123 см длины) отличается сформированными аль- 
веолярными ходами, множеством открытых альвеол с более развитым 
эластическим каркасом. В устьях альвеол локализованы эластические 
кольца (рис. 3, г). Респираторные бронхиолы имеют мощные мио-эла- 
стические сфинктеры (рис. 2, г). 

Обсуждение результатов. Характерным в эмбриогенезе легкого 
у водных млекопитающих, также как и у наземных животных, является 
раннее формирование бронхиального дерева; развитие и дифференци- 
ровка респираторных отделов сдвинута на поздний этап эмбрионального 
развития. В дифференцировке бронхиальной стенки выявляется кранио- 
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каудальный градиент, отражающий последовательность закладки от- 
дельных генераций бронхиального дерева. Хрящевые элементы в стенках 
бронхов выявляются вначале в виде незамкнутых колец, но постепенно 
становятся полными. Хрящевая ткань содержится во всех отделах брон- 
хиального дерева, включая респираторные бронхиолы, что обуславливает 
жесткую конструкцию бронхиального дерева уже в раннем эмбриогене- 
зе. У кашалота по сравнению с дельфином жесткий скелет бронхов 
формируется быстрее, что связано с особенностями его экологии. 

Бронхиальные железы в эмбриогенезе развиты только в стенках 
крупных бронхов. Это, видимо, отражает общее эволюционное направ- 
ление, отмеченное Антипчуком, Соболевой (1976) и выражающееся 
в слабом развитии железистого аппарата органов дыхания водных мле- 
копитающих в связи с особенностями их механизмов терморегуляции. 

Интраорганные кровеносные сосуды легкого являются сосудами 
эластического типа. В них довольно рано выявляется система эласти- 
ческих мембран, встречающихся не только в артериях, но и в венах. Это 
обеспечивает упругость сосудов, увеличивает прочность, что препятству- 
ет спаданию их стенок при погружении животного. Вместе с тем, крове- 
носные сосуды межуточной ткани и крупных бронхов формируют 
многоярусные сосудистые сплетения синусоидного типа, создающие 
в органе возможность замедленного тока крови и способствующие ее 
депонированию. Такое приспособление может рассматриваться как ме- 
ханизм, обеспечивающий согревание воздуха, поступающего в прово- 
дящие отделы легкого. Веапоег (1940) считает, что артериолы и венулы 
легкого представляют часть системы терморегуляции водных животных. 
С другой стороны, наличие застойного кровотока в легких способствует 
лучшей утилизации кислорода и питательных веществ тканями в процес- 
се газообмена. Коржуев (1971) показал, что водные животные полнее 
используют кислород крови по сравнению с наземными видами. Более 
того, поскольку возбудимость дыхательного центра китообразных к со- 
держанию СО» снижена и зависит от парциального давления кисло- 
рода в крови (тушо, 1939; Крепс, 1941), раннее развитие сосудистых 
сетей лакунарного типа в легких становится понятным. 

Соединительная ткань легкого содержит мощный аргирофильный 
остов и сильно развитую систему эластических волокон, придающих 
прочность и эластичность органу в целом (жесткая конструкция мягкого 
остова легких). Такая адаптивная особенность, отмеченная Кеп2оп1 
(1960), Епее!| (1966), Берзиным (1971) и др. у взрослых животных, фор- 
мируется в эмбриогенезе довольно рано, что необходимо для противо- 
действия гидравлическому давлению при погружении животного и воз- 
можного сдавления респираторных отделов. Система мио-эластических 
сфинктеров в мелких бронхах и бронхиолах начинает выявляться у заро- 
дышей длиной 63 мм и к моменту рождения тоже оказывается сформи- 
рованной. 

Межальвеолярные перегородки до рождения остаются довольно тол- 
стыми, с большим содержанием межуточной ткани. Мигаїа (1951) 
отмечает, что у взрослого кашалота толщина их достигает 60 мкм. У ма- 
лых китов — 20—30 мкм (Веапоег, 1940). При такой толщине межаль- 
веолярной перегородки и особенностях ее строения (наличие плотных 
пучков коллагеновых и эластических волокон) тип кровоснабжения и 
газообмена, свойственный высшим формам наземных млекопитающих, 
оказывается недостаточным. Поэтому при формировании альвеолярных 
отделов легкого в эмбриогенезе идет образование двойной капиллярной 
сети, окружающей альвеолы, что сближает строение альвеолярных пе- 
регородок водных млекопитающих со строением их у двоякодышащих 
рыб, некоторых хвостатых земноводных, бесхвостых амфибий и пресмы- 
кающихся. На этом основании Антипчук, Гибрадзе (1973) считают, что 
переход в водную среду и относительное ее постоянство способствовали 
сохранению у китообразных древних признаков строения капиллярного 
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русла легких. Мы полагаем необходимость сохранения’ такой системы 
капилляров вследствие большой толщины -межальвеолярных перегоро- 
док, затрудняющей процессы диффузии газов. Двойная капиллярная 
сеть способствует замедлению тока крови и, наряду с другими механиз- 
мами, облегчает процесс диффузии, обеспечивая тем самым более полное 
поглощение кислорода крови. К моменту рождения в респираторных 
отделах складывается и система эластических колец в устьях альвеол, 
позволяющая изменять величину просвета входа в альвеолу. Дальней- 
ший процесс дифференцировки альвеолярных отделов легкого связан, 
вероятно, с включением органа в функциональную деятельность. 
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НЕКОТОРЫЕ МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ И ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ 
| ОСОБЕННОСТИ ГОРТАНИ КАШАЛОТА 


Морфологические особенности респираторного аппарата зубатых китообразных, 
в частности кашалотовых, связаны прежде всего с необходимостью надежной защиты 
легких от попадания в них воды. В ряду анатомических образований, выполняющих 
функцию замыкания дыхательных путей при погружении на значительные глубины, 
ведущая роль принадлежит гортани. 

Тем не менее в имеющейся литературе до настоящего времени не нашли глубокого 
отражения структуры гортани, обеспечивающие осуществление таких важных функций 
как дыхательная, рефлекторно-замыкательная и звукообразовательная. Среди весьма 
ограниченного числа публикаций по морфологии гортани зубатых китообразных (\а{- 
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